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Abstract Diverse ways of pollination, including aerial, epihydrophilous and hypohy- 
drophilous ones occur in the Najadales. Although the knowledge of pollination biology in this 
order has been largely accumulated in recent years, most researchers ignored the role of stig- 
mas in the pollination process. Based on the previous works, we supplemented observations 
on stigmatic characters and pollination mechanism in nine species from four families. The 
flowers of Aponogeton lakhonensis ( Aponogetonaceae), Triglochin palustre ( Juncagi- 
naceae), Potamogeton crispus, P. distinctus, P. gramineus, P. pectinatus, P. per fo- 
liatus, P. pusillus (Potamogetonaceae), are all found to open above or on water surface. 
Stigmas in these species have a large surface area. Correspondingly, the pollen grains are all 
found to be globular. Of the eight species, except for P. pectinatus and P. pusillus, the 
remaining six obviously expose their stigmas out of the perianth. Another species , Najas 
marina (Najadaceae), has filiform stigmas and ellipsoidal pollen grains which can germinate 
in water before being transferred onto stigmas in natural conditions. Pollination takes place in 
this species strictly under water. The characters of pollen and stigmas could be divided into 
two types, and the pollination system is of two kinds of mechanisms of stigmas capturing 
pollen in the Najadales. The species with globular pollen grains have wide, large stigmas 
while those producing filiform or precocious pollen grains, which are likely to be captured by 
stigmas during the pollen dispersal by water currents, normally have filiform stigmas. It is 
inferred that various water stresses might have resulted in the diversification of pollination 
system in the Najadales. 
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摘要 ”区 藻 目 包含 有 风 媒 水 表 水 媒 和 水 下 传粉 的 多 种 传粉 方式 。 在 前 人 工作 的 基础 上 ,补充 了 4 科 9 
种 植物 的 柱头 特征 和 传粉 机 制 的 观察 。 该 目 花粉 和 柱头 特征 可 分 为 两 类 ,传粉 系统 表现 出 两 种 不 同 的 
柱头 捕获 花粉 的 机制。 花粉 为 球形 的 种 与 其 宽大 的 柱头 相配 ;而 那些 花粉 演化 为 丝 状 或 花粉 在 水 中 具 
先期 萌发 能 力 的 种 ,其 花粉 易 被 其 丝 状 的 柱头 所 捕获 。 此 外 ,还 推测 了 导致 这 个 类 群 传粉 系统 分 化 的 可 
能 原因 。 

关键 词 AAE; 柱头 ; 传粉 机 制 ; 演化 


在 花 部 结构 的 进化 演变 中 ,保证 传粉 成 功 是 传粉 系统 进化 的 一 个 基本 机 制 ( Steb- 
bins,1970; Baker,1963)。 芯 藻 目 (Cronquist, 1988) 包 含有 风 媒 、 水 表 水 媒 和 水 下 传粉 等 
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多 种 传粉 系统 ,是 探索 水 媒 进 化 的 理想 类 群 (Philbrick,1988)。 该 类 群 花 部 结构 表现 出 明 
显 简化 的 趋同 特征 ,尤其 是 海 生 种 类 都 具有 形态 高 度 特 化 的 丝 状 花 粉 ,引起 了 研究 者 们 较 
大 兴趣 。Cox (1993,1988,1983) 用 "搜寻 理论 "来 解释 花粉 由 球形 转化 为 棒 形 增加 了 花粉 
被 柱头 捕获 的 概率 ,受到 Ackerman (1995,1993,1986) 从 流体 动力 学 角度 来 解释 的 挑战 。 
由 于 海水 与 淡水 环境 在 水 体 波动 上 的 明显 差别 ,Ackerman (1995) 认 为 用 “功能 机 制 "解释 
海草 趋同 演化 为 丝 状 花粉 更 为 合理 。 但 在 维系 传粉 系统 的 3 个 组 成 部 分 (花粉 传粉 媒介 
和 柱头 ) 中 ,大 多 数 研究 者 忽视 了 柱头 在 捕获 花粉 中 的 作用 。 本 文 试图 通过 对 柱头 特征 和 
传粉 机 制 的 观察 来 探讨 茨 蔬 目 传粉 系统 的 演化 。 


1 材料 和 方法 


在 前 人 工作 的 基础 上 补充 如 下 材料 的 观察 : RF Potamogeton distinctus. A. 
Benn. EHRT P. pectinatus L.、 小 眼 子 菜 P. pusillus L. 和 禾 叶 眼 子 菜 P. 
gramineus L. ,于 1994 年 采 自 陕西 省 靖 边 县 海 则 滩 ; HX P. crispus L.K Najas 
marina L. ,于 1996 年 采 自 武汉 市 东湖 ; KÆ Aponogeton lakhonensis A. Camus, F 1996 
年 采 自 广州 市 市 郊 ; 穿 叶 眼 子 菜 P. perfoliatus L. 和 水 麦 冬 Triglochin palustre L. ,于 
1997 年 采 自 内 蒙古 凉 城 县 岱 海 。 在 野外 对 各 种 的 传粉 过 程 进行 了 初步 观察 后 ,新鲜 材 料 
立即 固定 于 FAA 中 带 回 。 在 Olympus 光学 显微镜 下 观察 柱头 形态 并 照相 。 为 观察 花粉 
落 置 柱头 ,用 扫描 电镜 对 水 雍 作 了 辅助 观察 。 沉 水 植物 大 芯 藻 传粉 过 程 的 观察 在 野外 不 
易 操 作 , 移 栽 于 室内 玻璃 缸 中 进行 。 


2 观察 结果 


21 ”柱头 的 形态 

隶属 于 眼 子 菜 科 的 6 种 植物 均 具 有 穗 状 花 序 、 头 状 柱 头 。 其 中 药 齿 眼 子 菜 (图 版 I: 
1) , 落 草 (图 版 :4) .小 眼 子 菜 (图 版 :5,7) 和 穿 叶 眼 子 菜 (图 版 :9) 的 柱头 均 为 4 枚 。 
眼 子 菜 ( 图 版 工 :6) 与 禾 叶 眼 子 菜 ( 图 版 I :8) 的 柱头 数目 有 所 变化 。 随 机 统计 27 RRF 
菜 的 花 , 柱 头 数目 有 1,2,3 枚 的 情况 ,对 应 花 数 分 别 为 1,20,6 Ro E 49 条 禾 叶 眼 子 菜 的 
花 中 ,柱头 数目 有 2,3,4 枚 3 种 情况 ,对 应 花 数 分 别 为 16,19,14 Ro 6 种 植物 的 柱头 都 
不 同 程度 的 突出 花 被 之 外 。 与 其 它 4 种 比较 , 草 齿 眼 子 菜 ( 图 版 I :1) 和 小 眼 子 菜 ( 图 版 
I :7) 的 柱头 仅 略 高 于 花药 。 从 花序 梗 的 粗细 来 看 ,此 两 种 花序 梗 直径 约 为 0.5 cm, FE 
时 花序 常 漂浮 于 水 面 ,时 而 被 水 波 淹 没 。 而 另外 4 种 的 花序 梗 较为 粗壮 ,直径 为 1.5~4 
cm, 开 花 时 花序 伸 出 水 面 且 挺立 ; 较 宽 的 叶 形 对 支持 花序 直立 的 作用 也 是 前 两 种 ( 叶 形 为 
丝 状 ) 所 缺乏 的 。 落 草 、 禾 叶 眼 子 菜 与 眼 子 菜花 序 上 最 下 一 采花 常 高 出 水 面 3 一 5 cm, f 
叶 眼 子 菜 也 在 0.5—2 cm 之 间 。 

水 雍 科 Aponogetonaceae If zk Ze (EIM I :2,3) 的 穗 状 花 序 上 有 花 百 余 洒 ,柱头 呈 匙 状 
伸 出 花 被 ,在 所 采 材 料 中 柱头 均 为 4 枚 。 花 序 梗 直径 约 2 mm, 长 度 随 水 深 变动 ,但 总 保持 
花序 高 出 水 面 。 水 麦 冬 科 Juncaginaceae 的 水 麦 冬 的 穗 状 花 序 长 10 一 60 cm, FAH 26 一 
72 朵 , 具 三 合生 肉 荔 ,花柱 联合 形成 一 个 平台 高 出 花 被 且 柱 头 有 毛 状 分 枝 ( 图 版 :10)。 
JE SERE Najadaceae 的 大 芯 藻 花 单 性 , 单 生 于 叶腋 , 崔 花 裸露 无 花 被 。 柱 头 分 义 为 2 或 3， 
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枝 长 达 2 cm( 图 版 I :11)。 水 麦 冬 的 自然 生境 为 湿 生 ,观察 的 其 它 种 则 出 现在 水 生 的 环 
HB. 
2.2 传粉 机 制 

KER .水 雍 、 落 草 、 禾 叶 眼 子 菜 、 穿 叶 眼 子 菜 与 眼 子 菜 均 为 风 媒 传粉 。 在 水 面 上 常 可 
观察 到 被 风 散落 的 花粉 ,风速 较 小 时 ,成 片 的 花粉 漂浮 在 水 面 ,更 易 观 察 到 。 蕴 齿 眼 子 菜 
和 小 眼 子 菜 , 除 类 似 的 风 媒 传粉 方式 外 ,由 于 二 者 花序 上 的 花 常 与 水 接触 ,甚至 部 分 花序 
未 能 挺 出 水 面 , 水 下 的 传粉 通过 花 被 片 和 雄蕊 间 产 生 的 气泡 完成 。 产 生气 泡 的 开始 阶段 
气泡 较 小 ,附着 在 气泡 表面 上 的 花粉 随 着 气泡 的 增 大 ,被 送 到 邻近 的 柱头 上 。 另 外 ,此 二 
者 散落 在 水 表 的 花粉 ,通过 水 的 波动 也 可 被 柱头 捕获 。 大 芯 藻 的 传粉 过 程 完全 在 水 下 进 
行 。 花 药 开裂 之 前 ,花梗 迅速 伸 长 将 花药 推出 佛 焰 苞 ; 同时 ,花梗 弯曲 成 90" 使 花药 开裂 
口 朝向 无 枝叶 的 一 边 。 这 种 花药 开裂 机 制 ,使 释放 的 花粉 有 利于 被 水 流散 布 。 花 粉 释放 
时 间 长 达 15 一 60 min, 在 释放 的 开始 阶段 ,大 量 花粉 在 约 5 min. 内 迅速 释放 出 来 ,成 千 上 
万 的 花粉 星 “ 云 ” 状 悬 浮 在 水 中 。 短 时 间 内 大 量 花 粉 的 释放 增加 了 花粉 碰撞 柱头 的 机 会 。 
粘 附 在 枝叶 上 的 花粉 ,一 段 时 间 后 部 分 在 水 中 萌发 。 这 些 花粉 和 部 分 萌发 的 花粉 可 再 被 
水 流 带 走 , 尤 其 是 萌发 出 花粉 管 的 花粉 易 被 丝 状 的 柱头 缠绕 (图 版 :12)。 
3 讨 论 
3.4 柱头 形态 与 传粉 方式 的 密切 配合 

18 属 中 , 真正 水 媒 传粉 植物 仅 金鱼 藻 属 Ceratophyllum 为 双子 叶 植 物 , 其它 17 JR 
均 隶 属于 单子 叶 植物 的 泽 泻 亚 岗 ， 其 中 水 整 科 3 属 , RRA 14 属 (Les,1988)。 近 年 来 ， 
这 些 类 群 的 传粉 方式 引起 了 一 些 研究 者 的 重视 ， 比 较 而 言 ， 除 茨 藻 属 的 传粉 生物 学 知识 
还 较 贫乏 外 , 其 它 16 属 的 传粉 机 制 都 得 到 不 同 程度 的 研究 。Faegri & van der Pijl (1979) 
指出 水 媒 传粉 显然 是 一 种 来 自 风 媒 或 虫 媒 的 衍生 状态 , 其 直接 的 祖先 应 为 风 媒 。 从 图 版 
I 可 看 出 , RARR, 观察 的 另 8 种 植物 的 柱头 均 较 宽大 。 柱头 表面 积 在 整个 花冠 开 
口 面积 占有 较 大 比例 。 与 生物 传粉 相 比 , 非 生 物 传粉 的 一 个 明显 特点 是 缺乏 方向 性 ， 即 
花粉 是 随机 散布 的 。Cruden (1981) 对 19 种 虫 媒 植物 的 研究 表明 , 柱头 面积 的 扩大 提高 
了 传粉 效率 。 对 花粉 随机 落 置 柱头 的 风 媒 植 物 来 说 , 柱头 面积 的 扩大 和 突出 花 被 片 之 外 
无 疑 是 保证 传粉 成 功 的 一 种 机 制 。 艺 齿 眼 子 菜 和 小 眼 子 菜 的 柱头 高 出 花药 的 程度 ， 比 其 
它 4 种 依赖 风 媒 传粉 受精 的 眼 子 菜 属 植物 低 。 二 者 易 受 水 环境 的 压力 ,柱头 与 花药 位 置 
的 接近 使 二 者 借助 气泡 传粉 成 为 可 能 。 沉 水 的 花序 可 部 分 结实 也 证 实 了 万 齿 眼 子 菜 水 下 
传粉 的 存在 (Guo & Cook,1989)。 水 下 传粉 的 大 茨 藻 , 一 方面 , 花粉 在 形态 上 有 所 加 长 ， 
为 椭 球 形 花 粉 , 而 被 观察 的 其 它 8 种 均 为 球形 。 另 一 方面 , 花粉 具有 先期 萌发 的 能 力 ， 
在 功能 上 进一步 增加 了 花粉 与 柱头 相遇 的 机 会 。 与 眼 子 菜 属 近 缘 的 Athenia 属 也 有 气泡 
传粉 的 机 制 (Cook & Guo,1990)，Philbrick (1988) 曾 认为 气泡 传粉 可 能 是 水 上 空气 传 
粉 演化 为 水 下 传粉 的 过 渡 类 型 。 然 而 水 媒 传粉 是 多 次 发 生 的 ， Ackerman(1995) 并 不 同意 
将 之 看 作 中 间 状 态 , 对 水 媒 的 起 源 至 今 已 有 3 种 假说 (TEI Philbrick & Les,1996)。 水 
下 传粉 与 空气 传粉 在 空间 上 都 是 三 维 的 传粉 方式 (高 花粉 浪费 的 方式 ), 这 种 方式 导致 
植物 对 传粉 系统 中 的 另 两 个 组 成 部 分 , 即 花 粉 和 柱头 作出 提高 传粉 效率 的 选择 。' 
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3.2 柱头 捕获 花粉 的 两 种 不 同类 型 的 机 制 

已 有 的 工作 (Jian & wang,1991; Diez et al. ,1988; Zavada, 1983; Tomilinson, 1982; 
Pettitt & Jermy,1975) 表 明 , 在 向 水 媒 演 化 的 过 程 中 花粉 结构 发 生 了 适应 性 变化 。 表 现 
在 花粉 粒 加 长 ,花粉 壁 变 薄 和 纹饰 的 缺失 。 如 Zostera marina L. 花粉 长 达 1.5 mm 以 
上 ,花粉 壁 厚 0.5 pm 且 无 外 壁 (Diez et al .，1988)。 花 粉 特性 也 向 适 水 的 方向 发 展 , 陆 生 
植物 的 花粉 活力 往往 易 受 水 的 伤害 ,而 能 以 水 为 媒介 传粉 的 植物 ,花粉 在 水 中 的 存活 期 较 
Ko WAEN Zannichellia palustris 的 花粉 可 在 水 中 保持 活力 48 h (Guo et al. ,1990)。 
Diez et al. (1988) 曾 从 不 同 的 花粉 形态 推测 角 果 藻 属 和 芯 藻 属 中 存在 两 种 不 同 的 柱头 捕 
获 花粉 的 策略 ,这 个 有 预见 性 的 推测 却 未 受到 水 媒 传粉 研究 者 的 重视 。 角 果 莹 属 (Proc- 
tor, 1973) 和 芯 藻 属 (Sculthorpe，1967) 的 花粉 可 在 未 遇 到 柱头 前 在 水 中 萌发 ,这 种 先期 
萌发 的 (Precocious) 花 粉 的 适应 意义 在 两 属 中 存在 差异 。Guo et al.(1990) 的 工作 表明 ， 
角 果 藻 的 花粉 虽 能 先期 萌发 ,但 在 传粉 作用 中 并 不 重要 。 因 其 活力 保持 期 较 未 萌发 的 花 
粉 短 , 且 花粉 管 长 度 仅 100 um 左右 。 我 们 最 近 的 观察 表明 ,大 芯 藻 先期 萌发 的 花粉 与 未 
萌发 的 活力 期 相当 , 且 其 花粉 管 在 水 中 萌发 长 达 2000 pm 左右 。 值 得 注意 的 是 此 二 沉 水 
属 的 一 个 明显 区 别 是 : 角 果 药 的 柱头 为 宽大 的 帆 状 柱头 而 芯 藻 为 丝 状 柱头 。 肉 雄 同 株 的 
角 果 藻 花 药 开裂 后 花粉 形成 有 预兆 的 浮云 状 直接 降落 到 宽大 的 柱 涉 上 (Guo et al., 
1990); 肉 雄 异 株 的 大 获 藻 的 花粉 必须 借助 水 的 波动 将 花粉 传递 给 肉 株 的 花 。 花 粉 的 先期 
萌发 功能 上 扩大 了 搜寻 工具 的 面积 (Cox,1993), 而 丝 状 柱头 易 被 花粉 管 缠绕 ,大 大 提高 
了 传粉 效率 。 分 析 茨 藻 目 10 个 科 的 花粉 柱头 特性 和 传粉 方式 ( 表 1), KREP Aponoget- 
onaceae, 水 麦 冬 科 Juncaginaceae, 冰 沼 草 科 Scheuchzeriaceae 和 眼 子 菜 科 Potamogetonaceae 


表 1 茨 藻 目 的 传粉 系统 ” 
Table 1 Pollination system in Najadales* 





















































Family Habitat Pollen vector Pollen characters Stigma characters 
Aponogetonaceae F. aerial-pollination globular large, wide 
Juncaginaceae F. aerial-pollination globular L large, wide 
Scheuchzeriaceae F. aerial-pollination L globular | large, wide 
Potamogetonaceae F. aerial, bubble, water-surface globular head-like 
Zannichelliaceae F. B. | underwater globular wide, discoid 
Ruppiaceae F. B. M. | aerial, bubble, water-surface ovoid peltate 
Najadaceae F.B. | underwater PRESEA filiform 
Posidoniaceae M. underwater filiform filiform 
Cymodoceaceae M. underwater filiform filiform 
Zosteraceae M. underwater filiform filiform 

* F= fresh; B= brackish; M = marine. [compiled from Philbrick & Les(1996), Cox & Humphries(1993), Cox 
(1993,1989), Jian et al. (1991), Guo et a£. (1990), Cook(1990), Cook & Guo(1990), Cox & Knox(1989), Guo & 
Cook(1989), Diez et al. (1988) , Les(1988); Philbrick(1988), Dahlgren et al. (1985)] 

4 个 科 基 本 上 是 风 媒 的 , 均 具 宽大 型 的 柱头 ,在 眼 子 菜 科 中 出 现 了 部 分 水 表 和 水 下 气泡 传 
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粉 的 多 种 方式 。 海 生 的 3 科 Posidoniaceae , Cymodoceaceae 和 Zosteraceae 花粉 和 柱头 都 已 
演化 成 丝 状 。McConchie & Knox (1989) 观察 到 Posidonia australis 在 花粉 释放 后 , MESE 
加 长 使 柱头 突出 在 花药 之 外 。 这 种 开花 行为 也 有 利于 丝 状 花粉 附着 在 柱头 上 。 从 表 1 中 
可 看 出 , 具 球 形 花 粉 的 科 ( 包 括 风 媒 和 部 分 水 媒 的 种 ) ,其 柱头 为 宽大 型 ;而 具 丝 状 花 粉 或 
花粉 具 先 期 萌发 能 力 的 科 , 其 柱头 均 为 细 长 型 。 这 个 类 群 花粉 和 柱头 形态 上 的 分 化 可 能 
是 由 两 种 不 同 的 柱头 捕获 花粉 的 机 制 所 导致 的 。 其 选择 压力 可 能 来 自生 境 的 异 质 性 , 因 
为 在 水 流速 度 大 的 条 件 下 , 落 置 宽大 柱头 上 的 球形 花粉 比 缠绕 在 柱头 上 的 丝 状 花粉 更 易 
被 水 冲 走 。 池 塘 、 湖 泊 和 海洋 等 水 体 的 深浅 和 波动 的 巨大 差别 可 能 是 造成 茨 莹 目 传粉 系 
统 多 样 化 的 重要 原因 。Cox 和 Ackerman 分 别 利用 不 同 理论 ,通过 计算 机 模拟 了 解 到 , 花 
粉 由 球形 转化 为 长 形 促进 了 传粉 的 成 功 ,但 二 者 的 结论 有 着 较 大 的 分 歧 。 若 能 考虑 柱头 
形态 在 传粉 系统 中 的 作用 ,可 能 会 获得 一 致 的 认识 。 
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图 版 说 明 Explanation of plate 


图 版 I ”柱头 形态 和 柱头 捕获 花粉 的 观察 1. BARTH 4 枚 柱头 ,柱头 上 落 置 了 花粉 ; 2. KRE 
4 枚 匙 状 柱 头 伸 出 花 被 片 之 外 ; 3. 示 落 置 水 歼 柱 头 上 的 花粉 ; 4. 落 草 的 4 枚 头 状 柱头 ; 5. 项 面 观 小 眼 
TB 4 枚 头 状 柱头 ; 6. 眼 子 菜 的 2 枚 头 状 柱头 ; 7. 侧面 观 小 眼 子 菜 的 4 枚 帽 状 柱 头 ,位 置 靠近 花药 ， 
已 开裂 花药 内 可 见 花 粉 ; 8. 禾 叶 眼 子 菜 的 2 枚 头 状 柱头 ; 9 项 面 观 穿 叶 眼 子 菜 的 4 枚 头 状 柱头 ;10, 
示 水 麦 冬 毛 刷 状 柱头 伸 出 花 被 片 之 外 ; 11. 大 茨 营 的 丝 状 柱头 上 缠绕 有 数 枚 先期 萌发 的 花粉 ; 12. 图 11 
的 一 部 分 放大 。 

Plate I Characters of stigmas and captured pollen grains 1. Showing four head-like stigmas of Potamoge- 
ton pectinatus with deposited pollen grains (LM X 15); 2. Four spoonform stigmas of Aponogeton lakhonensis 
projecting out of the perianth (SEM X 45); 3. Pollen grains deposited on the stigma of A. Jakhonensis , 
(SEMX 140); 4. Four head-like stigmas of P. crispus (LMX 12); 5. Top view of four head-like stigmas of 
P. pusillus (LMX 14); 6. Top view of two head-like stigmas of P. distinctus (LMX 15); 7. Side view of 
four capitate stigmas of P. pusillus close to the anther and some pollen grains in a dehiscing anther, (LM X 
30); 8. Side view of two head-like stigmas of P. gramineus (LM X 20); 9. Top view of the stigmas of P. 
perfoliatus (LM x 10); 10. Showing brushlike stigmas projecting out of the perianth in Triglochin palustre , 
(LMX20); 11. Some precocious pollen twinning the filiform stigmas of Najas marina (LM X 20); 12. 
Partly amplified of Fig. 11 (LMX 80). 
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See explanation at the end of text 


